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En los Últimos años se ha reconocido ampliamente el papel de la hetero- 
geneidad espacial como reguladora de la diversidad de especies de las comu- 
nidades de aves (MACARTAUR y MACARTXUR, 1961; MACARTHUR, 1964; MAC- 
~ R T H U R  et al., 1966; KARR y ROTE, 1971; ROTH. 1976 y otros), reptiles 
(PIANKA, 1966, 1975) y roedores (ROSENZWEIG y WINAKVR, 1969; etc.), prin- 
cipalmente. Esta heterogeneidad espacial tiene dos componentes: una varia- 
bilidad vertical y otra horizontal. La importancia de cada componente en e1 
aumento del número de especies en relación con el incremento en comple- 
jidad ha sido puesto de manifiesto por Roth (197'6). 
Dentro de una zona suficientemente extensa, se puede apreciar la dispo- 
nibilidad de un gradiente de habitats (de complejidad estructural variable 
y a menudo creada por el hombre) a lo largo del cual cada especie ajusta su 
abundancia segitn sus preferencias o tolerancia. CODY (1975) y CODY y WAL- 
=R (19%) señalaron la importancia de estos gradientes en los mecanismos de 
segregación ecológica de los passeriformes mediterráneos. 
Nuestro propósito en este trabajo es tratar de contestar a preguntas como : 
:qué relación existe entre la diversidad estructural del medio y el número de 
especies y abundancia de falconiformes que lo emplean para nidificar? y, por 
otra parte, ¿qué papel desempeña la presencia de un gradiente de tipos de 
vegetación con diferente estructura en la segregación de dichas especies en 
el área mediterránea? 
* Dirección actual: Estación Bioliigicn de Doñana, Vnidad de Ecologia y Etología, 
Sevilla-12, España. 
h d d a ,  98, (1@81), 61.68. 
h E . 4  DE ESTUDIO 
Nuestro trabajo se ha desarrollado en la totalidad de la provincia de Cór- 
doba (1%4'-01' W y 37W'-38°44' N), sobre una extensión de 13.718 km'. 
En el área de estudio se encuentran bien delimitadas cuatro zonas naturales 
según su geologia y vegetación. Sierra Morena ocupa la mitad norte de la 
provincia y en ella se distinguen dos zonas: los Pedroches, una extensa pe- 
nillanura granitica con encinares adehesados y terrenos de cultivo y sierra 
Morena, propiamente dicha, dedicada en su mayor parte a cotos de caza 
mayor, que mantiene unas zonas extensas de bosque y matorral. 
La falla del Guadalquivir separa toda esta área montañosa de una exten- 
sa superficie en la que se cultivan cereales, vid y olivo conocida como la 
Campiña. Más al sur se encuentran las Sierras Subbéticas, con alturas hasta 
de 1.600 m. s. n. m.; hay cultivos de olivo en las zonas bajas y gran abun- 
dancia de roquedos sin arboleda en las zonas altas. 
Puede Irallarse más información sobre vegetación y clima en C. E. B. 
A. C. (1971) e ICONA (1976). 
Durante tres años (Wí5-77) se recorrió el área de estudio a fin de localizar 
el mayor número posible de nidos. Por otra parte, sacrificando precisión en 
busca de generalidad, realizamos un mapa de vegetación basándonos en seis 
tipos definidos a priori según un gradiente de complejidad creciente (ver 
tabla 1 y fig. 1). Dividimos la zona de estudio en cuadriculas de 10' x 10' 
(18,s x 16,5 km) y a cada una se le asignó el tipo de vegetación predominante, 
a fin de obtener una estima de la superficie ocupada por cada uno (tabla 1). 
La tipificación de la vegetación se realizó según criterios de cobertura, 
considerando tres estratos (de 0-1 m, 1-3 m y > 3 m), y de identidad de las 
espeues que la componían (ver tabla 1). De esta forma distinguimos: Cu[tivo 
(C): Zonas dedicadas a la siembra de cereales, vid, olivos o cultivos de rega- 
dio; Repoblan'dn (R): Zonas repobladas con coníferas de más de 4 m de 
altura ; Dehesa con pastizal ( D O ) :  Dehesa sin ningún tipo de matorrales y 
con arboleda dispersa; Dehesa con arbustos (D2): Zonas adehesadas con ma- 
torral escaso y arboleda densa; Matorral (DI): Zonas de matorral bajo y 
espeso con arboleda muy dispersa (incluye también las repoblaciones re- 
cientes, de árboles de menos de 4 m) ; y Bosque (M) : Zonas con gran cober- 
tura de vegetación, tanto en arbustos como en Arboles. 


La complejidad estructural de cada tipo fue cuantificada empleando la 
expresión de SHANNON : 
donde pi es la proporción de cobertura de cada estrato respecto a la del total 
del perfil (ver tabla 1). Los valores de p, se estimaron subjetivamente en zonas 
de vegetación similares a los tipos definidos a prion. Las estimas obtenidas 
se dan en la tabla 1. 
La expresión (1) se empleó también para calcular la diversidad de especies 
de rapaces (H'.) que utilizan cada tipo de vegetación. En este caso, los valores 
de pl representan la proporción de parejas de la especie i que se localizaron en 
ese tipo de habitat. 
Consideramos como nidificantes tanto parejas cuyo nido localizamos como 
aquellas que fueron observadas reiteradamente (mínimo de 5 ocasiones) en la 
época de tiidificación sobre una zona determinada. La proporción de nidifi- 
cantes estimada por cada uno de los métodos varía según las especies. Global- 
mente el segundo método se empleó aproximadamente en un 20 por ciento de 
las ocasiones, principalmente con rapaces arboricolas como Buteo buteo, Mii- 
vus milvus, M. migrans y Circtetus gallicus. En cada ocasión determinamos 
el tipo de vegetación predominante en un radio de 500 m alrededor del nido o 
en la zona donde se localizaron las parejas. El número de parejas de cada 
especie en cada tipo de vegetación se dividió por la superficie ocupada por cada 
uno, evitando así el efecto de la desigual superficie que tiene cada tipo. 
Distribwcidn de las rapaces 
El mayor niimero de especie% (14) y de parejas se localizó en la zona más 
conservada y despoblada que se corresponde con el área de Sierra Morena 
(fig. 1). Los tipos de vegetación predominantes en esta zona son D l  y D2. 
En la zona de los Pedroches la vegetación dominante es de tipo DO y las 
partes más conservadas están ocupadas por DI; en ella se encuentran 7 es- 
pecies. 
La Campiña está ocupada, practicamente en toda su extensión, por Cultivo. 
Los restos de encinar, en la zona norte, no representan más de 2 km' y 
fueron omitidos. En esta zona localizamos 5 especies. 
Las Sierras Subbéticas mantienen una elevada proporción de vegetación 
DI, sobre todo en las partes altas de las laderas; el Cultivo se presenta en 
los fondos de los valles y/o en las laderas de pendiente suave. En esta zona 
localizamos 7 especies. 
Algunas especies se encuentran restringidas a una determinada zona, por 
ejemplo: Aguila Calzada, Buitre Negro y Azor, en Sierra Morena; Aguilu- 
DIVERSIDAD ESTRUCTURAL(Wh) 
Fig. 2.-Relación entre la diversidad de especies de rapaces diurnas y la diver- 
sidad estructural (vertical) de la vegetación. Los cuadrados representan la diver- 
sidad de especies total; los triángulos representan la diversidad de espcciea 
arboricolas. Los símbolos de los tipos de vegetación son como m la fig. 1. 
Ploa of species divwsify-hoóifaf dif~ernty. Squares indicate rota4 species dher- 
sify; trionglrs indirolc frez-nesiing speries diversity. Symbols of vegrlalion. 
iyprs os i n  fig. 1. 
cho Cenizo y Aguilucho Lagunero, en la Campiña y Pedroches; etc. Otras se 
encuentran en las cuatro zonas, aunque con densidades variables; así ocurre 
con el Ratonero Común, Cernicalo Primilla y Milano Negro, entre otras. 
Nótese además que las rapaces que nidifican en roca mantienen mayores pro- 
porciones relativas en las Sierras Subbéticas. 
Relación diversidad estructural del Rabitat-diversidad de especies nidificantes 
Cada uno de los tipos de vegetación considerados (ver tabla 1) mantiene 
una diversidad de especies (H',) que, en principio, podría estar relacionada 
con la diversidad estructural (Hlh). No existe tal relación entre ambas varia- 
bles tanto si consideramos H'. (r. = 0,77; n = 6, n. s.) como si tenemos e n  
cuenta sólo las que nidifican en árbol H', (r. = 0,60; n = 6, n. s.). En la 
fig. 2 se ha representado esta relación para los dos grupos de especies; s e  
aprecia en ambos una notable disminución de la diversidad de especies en ef 
tipo de vegetación M. También se manifiesta la disminución diferencial que 
se observa en los seis tipos de vegetación al considerar sólo la H',.: Los tipos 
DO, D3 y M tienen disminuciones similares en la diversidad de especies (-0,43, 
-0,52 y -0,47, respectivamente); C prácticamente no muestra variación 
(0,005). En cambio la mayor variación se da en los tipos R y DI,  que resultan 
muy empobrecidos (-1.33 y -O,%, respectivamente). 
Utilización del Iiobitat poro En n.idifiración 
Una vez considerados los comportamientos de H', y H'., frente a la 
complejidad estructural del medio, podemos estudiar la respuesta de cada 
especie a los tipos de vegetación. En la fig. 3 se ha representado la inci- 
dencia de cada especie a lo largo del gradiente. Hemos diferenciado el grupr, 
de las rapaces que nidifican predominantemente en árbol del que forman las 
nidificantes en roquedos, debido a su influencia diferencial sobre la H'. (ver 
apartado anterior). Se aprecia un griipo de especies que utiliza un solo tipo 
de vegetación  aguilucho^, Buitre Negro, Cernícalo Primilla y Aguila Cal- 
zada); otro grupo de rapaces que incluye al Ratonero Común, Cernicalo 
Vulgar y Halcón Peregrino, nidifica en más de cuatro tipos, aunque se centra 
predominantemente en dos; por último hay ciertas especies que emplean 
dos o tres tipos: Aguila Perdicera, Apuila Real, Milano Real, Milano Negro, 
Aguila Culebrera, Alimoche y Buitre Leonado. De éstas, las cuatro primeras 
se hallan predominantemente en dos tipos y las tres Últimas, en uno. 
En la fig. 4 se representa la ganancia de especies acumulada a lo largo def 
gradiente asi como las pérdidas en cada transición. La mayor acumulaciln de 
especies, tanto rupícolas como arboricolas, se da en la transición DO-D2. 
En el caso de las rupícolas, a partir de D2, cesa la acumulación de especies. 
En las arboricolas, en D I  ya se han acumulado la totalidad de las especies. 
.En los dos grupos se dan pérdidas diferenciales: las rapaces nidificantes en 
roca no tienen pérdidas en la transición D2-DI; las que nidifican en árbol, 
pierden dos especies. La pérdida máxima en ambos grupos se da en M. 
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Fig. 8.-Incidencia de cada especie a lo largo del gradiente. Las ordenadas 
representan proporción de parejas de cada especie en cada tipo de vegetaci6n. 
Los simbolos de las especies y de 10s tipos de vegetación son iguales a los 
de la fig. 1. 
lncidencr cureres of rack species over the gradient of vegetotion complezity. 
p, :  popwtion of i species gairs nesiing in habirat cype j. Symbols m 
i" fig. 1. 
Los autores que han trabajado en la relación diversidad estructural del 
habitat-diversidad de especies, coinciden en que a medida que se van añadiendo 
estratos verticales de vegetación se añaden también nuevas especies que 
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T I P O S  DE V E G E T A C I O N  
Fig. 4 . 4 u r v a s  acumulativas de especies a lo largo del gradiente (circulas 
negros) y nrrvas de pérdidas de especies en cada transición (estrellas). Las 
cshellas indican el número de especies perdidas en la transición de un tipo 
de vegetación a otro. 
Cumtrhltve speries tunies (block dots) aiid crinies of sspecies 'lossex' o1 each 
Jmnritioti (storr) a i r r  $he grodienl of eiegelalion complen'ly. Stars indicale 
number of spericr los1 from o giuen Iiabitat type to Ihe nezl. 
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encuentran posibilidades de segregación ecológica en el nuevo espacio estruc- 
tural, más complejo (MACARTAUR y MACARTIIUR, 1961; MACARTHUR et al., 
1966; PIANKA, 1966; ROSENZWEIG y WINAKUR, 1969 y otros). A medida que 
se van añadiendo estratos, varía también el grado de heterogeneidad hori- 
zontal ((ipatchiness)), sensu MACARTHUR et al., 1962) y es probablemente esta 
variable la responsable más directa de la variación en la diversidad de especies 
(ver ROTH, 1976). El objetivo inicial era examinar si esta relación se mantenía 
en el caso de las rapaces diurnas y discutir las posibles causas de una utiliza- 
ción diferencial de los distintos tipos de vegetación. Aunque somos conscientes 
de &e nuestra visión antropocéntrica dificulta el análisis de problemas de es- 
cala espacial de este tipo, pensamos que los datos expuestos en este trabajo 
permiten una aproximación preliminar al problema (ver WIENS, 1916). 
El enfoque ha sido diferente al de los autores antes citados, ya que nuestros 
datos no reflejan la diversidad de rapaces diurnas que nidifican en una «parce- 
la)) homogénea de cada tipo de vegetación, sino que son un reflejo de la 
intensidad de utilización de cada uno de ellos. 
Planteamos dos factores básicos que pueden determinar el patrón diferen- 
cial de utilización mostrado en la fig. 2. 
1. Factor d c  escala 
Las rapaces diurnas emplean territorios más o menos amplios (SCHOENER, 
1968; BROWN y AMADON, 1968) q«e incluyen distintos tipos de habitat (junto 
con el seleccionado para emplazar el nido) aproximadamente en sus propor- 
ciones de existencia (sfine grained utilizationn, MACARTHUR, 1968). Consecuen- 
cia de lo anterior es que la selección de un tipo de habitat para nidificar ha de 
estar influida no solo por la estructura vertical (Hth) sino tamhién por las 
caracteristicas y tipos de vegetación que circundan al habitat elegido. Este 
grado de mosaico del territorio, a una escala einterhabitatn, con la propia H'h, 
debe ser las dos componentes de la utilización diferencial representada en la 
fig. 2. 
La importancia de la primera componente debe aumentar con el tamaño 
corporal de cada especie, al aumentar el tamaño del territorio e ir incluyéndose 
en él nuevas nmanchasn de habitat diferentes a la seleccionada para nidificar. 
La proporción de superficie ocupada por cada tipo de habitat en el territorio 
y su distribución espacial, es importante a la hora de determinar, por ejemplo, 
la eskrategia óptima de utilización de ese territorio por parte de la pareja que 
lo regenta. 
La segunda componente afecta directamente a especies de pequeño tamaiío 
como pájaros, reptiles, roedores, etc., que no emplean los distintos tipos de 
habitat (como los considerados aquí) en la proporción en que existen realmen- 
te («come grained utilization)), MACARTHUR, 1968) y que se desenvuelven 
adentroa de uno determinado. El aumento en estructura, vertical y horizontal 
les ofrece un incremento progresivo de la posibilidad de segregación en el 
uso del espacio (Row, 1976). 
2. Factor estructural 
El examen de las :disminuciones diferenciales d e  la H'. (tabla 1) cuando 
s e  considera sólo la H', revela una,importancia de'la estructura vertical del 
habitat como regulador de su utilización para nidificar. 
La eliminación de  la? rapaces rupicolas h o  produce. cambios sustanciales 
e n  la diversidad de C (0,5 por 100). En cambio, las rapaces que nidifican en 
roca son las que coptribuyen en mayor medida a la diversidad de especies 
de  R. Su eliminación provoca una disminución en esta diversidad del 99,s 
por 100, que indica la é s c ~ a  utilización de este habitat por las rapaces, ya que 
su  uso por las rupicolas esta determinadó, principalmente, por la presencia 
d e  este sustrato y no por ei.tipo de vegetación circundante. En nuestra área 
d e  estudio, particularmente en Sierra Morena, la escasez de roquedos parece 
, . ... . 
ser un factor limitante para 'la nidificación de las rapaces rupícolas (TORRES 
et al., ,i981, JORDANO inédito). 
En DO existe una disminución de un 40,s por 100 y en D2, D I  y M las dis- 
minuciones son equivalentes (32,4, 29,O y 29,7 por 100 respectivamente), indi- 
cando que las rapaces rupicolas contribuyen de manera similar a la diversidad 
d e  esos habitats. 
La patente disminución de la diversidad en el habitat M, a pesar de su 
mayor complejidad estructural, debe estar motivada por restricciones de movi- 
lidad en este tipo de vegetación (KARX y ROTA, 1971) cuando se alcanza un 
porcentaje de cobertura superior al 250 por 100 (ver tabla 1). 
Al comparar la variación de la diversidad (número de especies) de rapaces 
africanas a lo largo de un gradiente semejante al nuestro (fig. 9, se observa 
una tendencia similar : en el tipo de habitat ((lelvan sólo se encuentran especia- 
listas de espesura como ilccipiter spp.. En nuestra área de estudio utilizan 
preferentemente (más del 50 por 100 del total de parejas censadas) este habi- 
t a t  Acdpiter gentilis, Falco tinnuaculus y Circaetus gallicus, entre las arbo- 
ricolas, junto con Aceifiiter nisw (no incluido en este trabajo ; ver TORRES et 
al., 1981). 
TIPOS DE VEGETACION 
Fig. L-ComparaciÓn de la Mnau6n en el 
núm. de especies a lo largo de un gradiente 
de vegetaci6n en Afriea (triángulos, datos 
de Brown, 1W y a el sm de Espa5a 
(circulas. presente trabajo). B, Boaque. E, 
Estepa. S, Sabana. SE, Selva. 
Vnri5Iion in speMs nwmbbr ouer similar 
urgrfah'on gmdien:~ in A f r i a  (Irimgles, doto 
from BWWU, 1m) OiId soulhWIZ Spmn (dOtS. 
present work). B. woodbml. E ,  strppr. S, 
SawnM. SE, rniwforrs:. 
Acumulacidn y pfirdidus de especies a lo largo del gradimte 
A medida que se van agregando los tres estratos de vegetación considera- 
dos se van adicionando especies a las 6 que se encontraban en Cultivo. La 
tasa máxima de adición de especies se produce en la transicidn DO-D2, al in- 
corporarse cierta cobertura de matorral y un estrato arbóreo denso. En esta 
misma transición borcentaje de cobertura - Lío-130, tabla 1) otros autores 
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señalan también una tasa máxima de adición de especies de passeriformea 
(p. ej. KARR y R o T ~ ,  1971). 
Los tipos de vegetación quedan divididos, desde esta perspectiva, en dos  
grupos con grados de conservación diferentes: C, R y DO, resultantes de una 
gran alteración por manejo humano, y D2, D1 y M, que presentan una menor 
alteración. También se vuelve a apreciar el máximo de pérdida en el tipo M,. 
tratado en el apartado anterior. 
Las rapaces nipicolas se adicionan totalmente en la transición DO-D2, pro- 
bablemente comportándose con cierta independencia de la estructura de la ve- 
getación y respondiendo a un umbral mínimo de conservación del medio. 
En DI, un tipo de habitat con escasa arboleda, las pérdidas de especies. 
nidificantes en roca son mínimas, en tanto que las de arboricolas son mayores, 
respondiendo a la disminución en cobertura del estrato arbóreo. 
Carlos M. Herrera y Javier Villasante leyeron y opinaron sobre un manus- 
crito inicial. Alfonso Jiménez revisó el resumen en inglés y Amparo y Myriam 
colaboraron en numerosas discusiones. A todos les agradecemos su ayuda.. 
Sc estudia la utilización del habitat para la nidificación por 16 especies de rapaces diurnas, 
en relación con la estructura vertical de seis tipos de vegetación previamente definidos. 
Aucque no se ha encontrado una correlación significativa entre la diversidad estructural 
(vertical) del habitat y !a diversidad de especies de rapaces, existe un patrón diferencial de 
utilización del gradiente. 
Se discuten dos posibles factores que determinan esta utüiiación: un .Factor de ebcala., 
debido principalmente al tamaño de las rapaces, que condiciona la .escala de visión. del ha- 
Eitat, y un 'Factor estructural,, intrínseca a cada tipo de habitat, que determina la existencia 
de di\minuciones en la diversidad al considerar sólo la? rapaces que nidifican en árbol. 
El máximo de especies se adicionan con la aparición de los estratos arbustivo y arbó- 
leo. Las rapaces arhoricolas y nipicolas responden de manera diferente a la adición progre- 
siva de estratos, observándose una dependencia más estrecha con la estructura de la vegetación 
por parte de las primeras. 
The patterns of habitat utilieation during the breeding period for 16 diurna1 bird of prey 
species (ñg. l), in relation to  vegetation structurc of six previously defined vegetation iypes 
(see tahlc 1 for description) have been studied. 
The area of study is locatetl in Provincia of Córdoba (southern Spain) where four welt 
deiimited natural zones occur: Sierra Morena, with extensive areas covcred by oak forest and 
'maquis' ; Los Pedroches, a granitic peneplain with highly disturbed vegetation ; La Campiña, 
devoted to cereal and olive tree culture, and Sierras SubbCticas, a craggy area with olive tree 
cultivars at  the loww zones and sparsc-relict patches of low shrnbs and primitive oak 
forest on the rocky slopes (see fig. 1). 
Although a signifiwt 'species diversity-habitat diversity' correlation have not been found, 
a differential utilization pattern of vegetaton types appeared (fig. 2). There exists an impor- 
tant decrease in both total species diversity (H'J and tree-nesting species divcrsity (H',) iu 
t hc  vegetation type 'Porest' (M). Vegetation types DO, D2 and M sbow similar deaeases 
m s p c c i ~  diversity when considering only H.,. Major decreases are in D1 and R types, 
with no variation at type C. 
When considering addition and loss of species ovw ihe vegetation gradient (fig. 4), ori- 
ginated by differential (speciesspecific) utilization curves (fig. a), maxhum addition ratc 
a c u r s  at  the transition DO-D2, when shrub and dense tres layers are incorporared Cliff- 
aesting species are added eompletely at DO-D1 transition, probably as a response to a minimum 
ibreshold of habitat conservation. The number of tree-nesting species is more closely tied 
40 vegetation structure, as expected. 
Two possible factors which may demmine this differential utilization patterns are dis- 
cussed: a 'Scale factor', duectly related to body size of the species involved, and a 'Struchual 
factor', habitat type-specific, responsible for differential decreases in species diversicy when 
considning only tree-nesting raptors. 
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